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S. TAMMINGA, A .M. V A N VUUREN 
en C.J. V A N DER KOELEN. * de betekenisvan pensfermentatie 
bij herkauwers 
Voor menselijke voeding onbruikbare 
Produkten kunnen door herkauwers 
worden omgezet in vlees en melk, 
dankzij een microbiële fermentatie in 
hun voormagen. In deze fermentatie 
grijpen koolhydraat-; eiwit- en 
vetstofwisseling op uitgebalanceerde 
wijze in elkaar. Deze samenhang en de 
mogelijkheden om de fermentatie te 
beïnvloeden worden in dit artikel 
besproken. 
*ir S. Tamminga, M.Sc., drs. A.M. van Vuuren 
en C.J. Van der Koelen zijn verbonden aan 
het Instituut voor veevoedingsonderzoek 
" H o o r n " te Lelystad. 
De herkauwer is al eeuwenlang een niet weg te denken schakel in de voedselketen 
van de mens. De voornaamste oorzaak hiervoor is, dat herkauwers plantaardige 
voedermiddelen, zoals gras, grasprodukten en bijprodukten van de voedings- en 
genotmiddelenindustrie, die voor de mens als voedsel onbruikbaar zi jn, kunnen 
omzetten in hoogwaardige Produkten zoals melk en vlees. Dit is mogelijk doordat 
het opgenomen voer een fermentatieve vertering ondergaat in de voormagen, 
voordat het eigenlijke verteringsproces in maag en dunne darm plaatsvindt. 
Voedsel dat door de herkauwer wordt opgenomen, komt in de pens, de grootste van 
de voormagen. Pens en netmaag samen vormen een gistingsvat, waarin miljarden 
bacteriën en protozoën het opgenomen voer als substraat gebruiken voor hun 
stofwisseling (=onderhoud+groei). De hiervoor nodige energie komt beschikbaar, 
doordat een deel van de energie van het opgenomen voer overgaat in ATP, waardoor 
de micro-organismen blijven leven en groeien, dat wil zeggen nieuw celmateriaal 
vormen. De ATP-vorming vindt plaats als onderdeel van de anaërobe afbraak van 
organische stof (os) waarbij voor het gastheerdier belangrijke fermentatieprodukten 
vrijkomen in de vorm van vluchtige vetzuren (VFA) . Daarnaast vindt de vorming 
plaats van gassen, ammoniak (NH 3 ) , water en fermentatiewarmte. Behalve ATP 
hebben de microben bouwstenen nodig voor hun groei, die ze ook ontlenen aan de 
opgenomen os (schema 1 ). Een deel van de opgenomen os bl i j f t onaangetast. 
Het mengsel van onaangetast voer en 
biomassa verlaat geleidelijk de pens/ 
netmaag en komt via de boekmaag in 
de lebmaag, waarna het in lebmaag en 
dunne darm de normale vertering van 
het gastheerdier ondergaat. De eindpro-
dukten hiervan komen via de darmwand 
in het bloed en kunnen door het gast-
heerdier worden gebruikt. De bij de fer-
mentatieve afbraak van het opgenomen 
voer gevormde VFA, verlaten de pens, 
voornamelijk via de penswand en kómen 
ook in het bloed. Een deel wordt ge-
bruikt als energiebron na afbraak tot 
CO2 en H2O. Daarbij ontstaan ATP en 
warmte. Een ander deel wordt gebruikt 
als bouwsteen voor de synthese, meestal 
met behulp van ATP, van verbindingen 
nodig voor onderhoud en eindproduk-
ten in de vorm van melk, vlees, vet of 
wol (produktie). 
Bij de fermentatie gaat een deel van de 
in de os van het voer aanwezige energie 
(globaal 8-15 % ) verloren als methaan-
gas (CH4) en warmte. Deze energie kan 
niet door het gastheerdier, de herkau-
wer, worden gebruikt en is dus een ver-
liespost. Behalve energieverliezen treden 
er in de voormagen vaak eiwitverliezen 
op, doordat een deel van het met het 
voer opgenomen eiwit wordt afgebro-
ken. Ten slotte worden de met het voer 
opgenomen onverzadigde vetzuren gro-
tendeels gehydrogeneerd. 
In di t artikel zullen enkele aspecten van 
de fermentatie in de voormagen nader 
worden uitgewerkt, waarna zal worden 
besproken hoe deze fermentatie be-
ïnvloed kan worden om een optimale 
omzetting van voer tot dierli jk eindpro-
dukt te bereiken. 
metabolisme van koolhydraatach-
tige rantsoenbestanddelen in de 
voormagen van herkauwers 
aard van de koolhydraten in rantsoenen 
voor herkauwers 
Herkauwers worden doorgaans gevoerd 
met vooral van gras afkomstig ruwvoer 
en voorts met krachtvoer, voor een be-
langrijk deel bestaande uit bi jprodukten 
van de voedings- en genotmiddelen-
industrie. In deze Produkten komen 
twee soorten koolhydraatachtige be-
standdelen voor, namelijk structurele en 
niet-structurele. Beide bestaan uit hoog-
moleculaire, al dan niet vertakte ketens 
van monosachariden, vooral glucose, 
fructose, galacturonzuur en xylose. To t 
de niet-structurele koolhydraten worden 
zetmeel en fructosanen gerekend; cellu-
lose, hemicellulose en pectine vormen 
de belangrijkste structurele koolhydra-
ten (2,22). Chemisch onderscheiden 
zich de verschillende koolhydraten zo-
wel door een verschil in monosachariden 
/ . Schematisch overzicht van de fermentatie 
in de voormagen. 
koolhydraten eiwittan (NPN) 
\ 
aminozuren 
als door de wijze waarop de laatste in 
het macromolecuul aan elkaar gekop-
peld zi jn. In zetmeel en pectine zijn de 
monosachariden via zogenaamde a-gly-
coside-bindingen verbonden; in cellulo-
se, hemicellulose en fructosanen over-
heersen )3-glycoside-bindingen. De fruc-
tosanen zijn redelijk goed oplosbaar, de 
overige vallen in twee groepen uiteen. 
Enerzijds cellulose en hemicellulose met 
een slechte tot zeer slechte oplosbaar-
heid, anderzijds zetmeel en pectine met 
een matige tot slechte oplosbaarheid 
(29). 
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de afbraak van cellulose en hemicellu-
lose 
Bij de microbiële afbraak van structurele 
koolhydraten in de voormagen van her-
kauwers speelt behalve de aard van de 
chemische bindingen en de oplosbaar-
heid van de koolhydraten, de structuur 
en samenstelling van de plantaardige cel-
wand een rol. De laatste bestaat voorna-
melijk uit cellulose, hemicellulose, pec-
tine, lignine en silicaten. Doordat ver-
bindingen van de beide laatste met poly-
sachariden vrijwel onaantastbaar zijn 
voor micro-organismen, kan de aanwe-
zigheid ervan de afbraak van een deel 
van de koolhydraten belemmeren. 
Structurele koolhydraten zijn nagenoeg 
onoplosbaar en komen dus niet in het 
vloeibare medium dat de bacteriën en 
protozoan omringt. Voordat afbraak 
kan plaatsvinden, moeten de micro-or-
ganismen dus op andere wijze met hun 
substraat in contact komen. Protozoen 
beschikken over een mondholte, waar-
door ze voederpartikeltjes, die onder 
meer structurele koolhydraten bevatten, 
opnemen en verteren. Bacteriën hebben 
deze mogelijkheid niet. Hier vindt con-
tact met het substraat vooral plaats via 
adhesie aan voerpartikeltjes, waarbij een 
voornamelijk uit koolhydraten 
bestaande, uitwendige slijmlaag rond de 
bacteriën een belangrijke rol l i jk t te spe-
len (4). Dit brengt mee, dat het na het 
opnemen van het voer door het gast-
heerdier, enige t i jd duurt voordat de af-
braak van structurele koolhydraten goed 
op gang komt (17). 
Opgemerkt moet worden, dat de mo-
nosachariden in de meeste structurele 
koolhydraten door j3-glycoside-bindin-
gen gekoppeld zi jn. Voor de hydrolyse 
hiervan zijn specifieke enzymen nodig, 
die in het maagdarmkanaal van zoog-
dieren niet worden afgescheiden. Vele 
bacteriën- en protozoënsoorten in de 
voormagen hebben wel de beschikking 
over deze enzymen. Daardoor zijn her-
2. Voornaamste biochemische omzettingen 
bij de koolhydraatafbraak in de voormagen 
van herkauwers. 
kauwers in staat grote hoeveelheden 
plantaardige structurele koolhydraten, 
die jaarlijks geproduceerd worden, als 
het ware te bewerken en om te zetten in 
kwalitatief hoogwaardig voedsel voor de 
mens. 
Na hydrolyse van de polysachariden 
vindt verdere afbraak plaats, in eerste 
instantie in pyrodruivenzuur, dat verder 
wordt omgezet in VFA, waarbij vooral 
azijnzuur wordt gevormd en in mindere 
mate propionzuur en boterzuur. Uit de 
reactievergelijkingen voor de vorming 
van de diverse V F A (fig. 2) bl i jkt , dat de 
vorming van azijnzuur gepaard gaat met 
een overschot aan [H ] . Dit moet worden 
weggewerkt, omdat anders de microben 
als het ware vergiftigd worden met [H ] . 
Mogelijkheden zijn de vorming van pro-
pionzuur, de reductie van CO2 t o t C h k , 
de reductie van met het voer binnenge-
komen 0 2 en de hydrogenering van on-
verzadigde vetzuren. Een voorkeur l i jk t 
te bestaan voor de vorming van C H 4 , 
maar dit wordt opgerispt en uitgeademd 
en gaat dus verloren. 
de afbraak van zetmeel, fructosanen en 
pectine 
Bovengenoemde suikers zijn minder 
slecht oplosbaar dan cellulose en hemi-
cellulose, en hun bereikbaarheid voor 
bacteriën en protozoën wordt niet of in 
veel mindere mate belemmerd door 
lignine en silicaten. Dit, en het feit dat 
de chemische binding van de mono-
sachariden anders is dan in cellulose en 
hemicellulose, hebben to t gevolg, dat de 
afbraak van deze suikers onmiddell i jk na 
de opname op gang komt. Hierbij spelen 
andere soorten bacteriën en protozoën 
een rol dan bij de afbraak van structure-
le koolhydraten. Hoewel ook hier na 
hydrolyse afbraak plaatsvindt t o t pyro-
druivenzuur, hebben de voor de afbraak 
verantwoordelijke micro-organismen 
meer de neiging om propionzuur als 
eindprodukt te vormen (fig. 2). 
Een deel van het gevormde propionzuur 
wordt gemaakt uit melkzuur, het eind-
produkt van melkzuurvormende bacte-
riën. Bij de afbraak van gemakkelijk aan-
tastbare koolhydraten (zetmeel, Sacha-
rose) spelen melkzuurvormende bacte-
riën een belangrijke rol. Wanneer deze 
afbraak snel verloopt, kan er zich melk-
zuur in de pens ophopen, doordat de 
propionzuurvormende bacteriën het niet 
snel genoeg kunnen omzetten. De pH 
gaat dalen en hierdoor komen de melk-
zuurvormende bacteriën in een nog gun-
stiger positie, aangezien ze bij een lagere 
pH (4,5 — 5,5) nog goed gedijen. Bij een 
pH beneden 5,5 sterven de protozoën 
af. Protozoën kunnen zetmeel opnemen 
en ti jdeli jk in hun cellen opslaan, zodat 
aanvankelijk een deel van de gemakke-
lijk aantastbare koolhydraten aan fer-
mentatie wordt ont t rokken, waardoor 
de snelle koolhydraat afbraak wat 
wordt vertraagd. Na het afsterven van de 
protozoën kan zetmeel snel worden af-
gebroken in melkzuur. Door de daling 
van de pH gaan ook diverse bacterie-
soorten een tragere stofwisseling verto-
nen. Ten slotte wordt de p H ook voor 
de melkzuurvormende bacteriën te laag 
en komt de fermentatie tot stilstand. 
Voor het gastheerdier is deze verstoring 
van de fermentatie niet zonder gevolgen. 
Niet alleen komt de vertering to t stil-
stand, door de verhoogde osmotische 
waarde in de voormagen wordt er water 
verplaatst van het bloed naar de voor-
magen, waardoor de water- en zoutba-
lans van het dier worden verstoord. 
Hierdoor en door de bij hoge melkzuur-
concentraties optredende ontstekingen 
van de penswand kan het dier ernstig 
ziek worden, soms zelfs met de dood als 
gevolg. 
metabolisme van eiwit 
microbiële eiwitafbraak 
Niet alleen de met het voer opgenomen 
koolhydraten worden in de voormagen 
aangetast, ook het eiwit. Hydrolytische 
splitsing van de peptidebindingen in het 
eiwit vindt plaats door zowel protozoan 
als bacteriën, waarbij aminozuren vrij 
komen. Voor een gedeelte worden deze 
ingebouwd in het door de micro-organis-
men tijdens hun groei gevormde eiwit. 
Bacteriën breken de aminozuren, die ze 
niet in hun eiwit inbouwen, verder af. 
Eerst vindt desaminering plaats, waarbij 
de NH2-groep van de aminozuren wordt 
afgesplitst en vrij komt als N H 3 . Het 
resterende C-skelet wordt verder afge-
broken in VFA, C 0 2 , CH 4 en water. 
Behalve azijnzuur, propionzuur en bo-
terzuur worden andere zuren gevormd, 
zoals isoboterzuur, valeriaanzuur en iso-
valeriaanzuur. Bij de anaërobe afbraak 
van de C-skeletten van aminozuren 
wordt ook wat ATP gevormd, maar 
dit is in vergelijking met de ATP-op-
brengst van de afbraak van koolhydra-
ten in V F A gering. 
Protozoen breken de overtollige amino-
zuren vaak niet verder af, maar scheiden 
ze weer uit in het omringende medium. 
Vanhieruit kunnen ze worden opgeno-
men door bacteriën die ze verder afbre-
ken (5). Schattingen hebben aange-
toond, dat in de voormagen 50-90% van 
het met het voer opgenomen eiwit 
wordt afgebroken. 
microbiële eiwitsynthese 
In de voormagen vindt niet alleen eiwit-
afbraak plaats, maar, als onderdeel van 
haar groei, synthetiseert de microbiële 
populatie ook eiwit. De hiervoor nodige 
aminozuren kunnen ter plaatse worden 
gemaakt, dan wel afkomstig zijn uit 
voereiwit. Met name bacteriën zijn in 
staat alle aminozuren zelf te maken uit 
intermediairen van de koolhydraataf-
braak en N H 3 . Protozoen zijn hiertoe 
minder in staat en betrekken hun ami-
nozuren uit het voereiwit of uit bacte-
riën die door hen worden opgenomen en 
verteerd (5). 
De efficiëntie van microbiële eiwitpro-
duktie in de voormagen, meestal uitge-
drukt als g microbieel eiwit per 100 g in 
de voormagen verteerde os, is variabel 
en wordt bepaald door een aantal facto-
ren. De eerste beperkende factor voor 
microbiële groei en dus voor microbiële 
eiwitproduktie is energie in de vorm van 
ATP, ontstaan bij de afbraak van kool-
hydraten in VFA. De hoeveelheid ATP 
die ontstaat per 100 g afgebroken kool-
hydraat, is niet alt i jd constant (3). Ook 
de hoeveelheid microbieel eiwit , die per 
gmol ATP kan worden gevormd, b l i jk t 
variabel en met name afhankelijk van 
groeisnelheid (24) en chemische samen-
stelling van het gevormde microbiële 
materiaal (23). Bij lagere groeisnelheden 
is relatief meer energie (ATP) nodig 
voor onderhoud en bl i j f t er dus minder 
over voor het maken van celmateriaal 
(25). Eigen in-vivo onderzoek met koei-
en leverde waarden op variërend van 
11-34 g microbieel eiwit per 100 g in de 
voormagen gefermenteerde os, wat over-
eenstemt met literatuurgegevens. 
De microbiële biomassa verlaat vroeger 
of later, samen met de onaangetaste 
voerresten, de voormagen en komt via 
de lebmaag in de dunne darm, waar ver-
dere vertering plaatsvindt, gevolgd door 
opname van de verteerde Produkten in 
het bloed. 
De resultante van eiwitafbraak en eiwit-
synthese in de voormagen is, dat er in de 
dunne darm van het dier meer, evenveel 
of minder eiwit arriveert dan er met het 
voer wordt opgenomen. Tussen de opna-
me en het begin van de dunne darm 
wordt aan de voedselmassa een hoeveel-
heid endogeen eiwit toegevoegd, waar-
door de hoeveelheid eiwit, die het begin 
van de dunne darm passeert, ten opzichte 
van de hoeveelheid opgenomen eiwit 
wordt overschat. Na correctie hiervoor 
lag bij onderzoek aan het IVVO, het 
evenwichtspunt (dat wil zeggen opgeno-
men eiwit = eiwit dat dunne darm pas-
seert) bij een eiwitgehalte in het voer 
van 14 a 16%. Als er naar gestreefd 
wordt eiwitverliezen in de voormagen te 
voorkomen, mag het eiwitgehalte in het 
voer dus niet hoger dan 16% zijn. 
Behalve een energiebron hebben de 
groeiende micro-organismen bouwstof-
fen nodig voor hun celbestanddelen, ter-
wi j l een groot aantal andere factoren, 
zoals vitamines, sporenelementen, enz. 
onontbeerli jk is voor een goede groei (8, 
13). Als bouwstenen voor celbestandde-
len worden vooral intermediairen van de 
koolhydraatafbraak gebruikt, wat voor 
het maken van eiwit moet worden aan-
gevuld met een N-bron (NH3 ) en een 
S-bron voor de S-houdende aminozuren. 
Wanneer erg eiwitarme rantsoenen aan 
herkauwers worden verstrekt, kan het 
gebeuren, dat er onvoldoende N be-
schikbaar is voor microbiële groei. Een 
vertraagde groei, dat wi l zeggen een ver-
minderde produktie van microbieel 
eiwit kan het gevolg zi jn. In ernstige 
gevallen kan het vermogen van de micro-
organismen om os uit het voer aan te 
tasten, belemmerd worden. Dit heeft 
een minder goede vertering van het rant-
soen to t gevolg. 
metabolisme van vetachtige stof-
fen 
Als natuurl i jk bestanddeel van hun 
grondstoffen bevatten rantsoenen voor 
herkauwers 3-5% vet en vetachtige be-
standdelen. Soms wordt aan het rant-
soen extra vet toegevoegd. Voor zover 
de vetten in het rantsoen bestaan uit 
triglyceriden en fosfolipiden kunnen ze 
door micro-organismen worden gehy-
drolyseerd in glycerol en langketige vet-
zuren. In de aan herkauwers verstrekte 
ruwvoeders komt een gedeelte van de 
vetachtige stoffen voor als glycolipiden, 
dat wi l zeggen dat behalve vetzuren ook 
koolhydraten (voornamelijk galactose) 
aan het glycerol-molecuul zijn gebonden 
(12). Ook glycolipiden kunnen worden 
gehydrolyseerd. Galactose wordt evenals 
andere oplosbare koolhydraten gemak-
kelijk afgebroken to t VFA. Dit geldt 
ook voor glycerol. 
De resterende langketige vetzuren van 
plantaardige oorsprong zijn voor een 
deel onverzadigd. De micro-organismen 
in de voormagen zijn in staat de [H ] die 
ontstaat bij de omzetting van koolhy-
draten in VFA, te gebruiken om deze 
vetzuren te verzadigen. Verder bli jken 
langketige vetzuren moeili jk aan te tas-
ten. Als zodanig komen ze in lebmaag 
en dunne darm, vanwaaruit ze worden 
geabsorbeerd en door het gastheerdier 
gebruikt als energiebron of als bouwstof 
voor melk- dan wel lichaamsvet. Door 
de verzadiging in de voormagen bevatten 
de eindprodukten van herkauwers, an-
ders dan die van bijvoorbeeld varkens en 
pluimvee, weinig meervoudig onverza-
digde vetzuren. 
Als bestanddeel van de celmem-
branen komen in microbiële cellen ook 
vetten en vetachtige verbindingen voor, 
in totaal to t ca. 10% van het watervrije 
celmateriaal. De microben zijn in staat 
de hiervoor nodige langketige vetzuren 
zelf te synthetiseren, maar het is ook 
mogelijk, dat er direkte inbouw van uit 
het rantsoen afkomstige vetzuren plaats-
vindt. Ook de microbiële lipiden worden 
na hydrolyse in de dunne darm geabsor-
beerd en door het dier gebruikt. 
bei'nvloeding van het metabolisme 
in de voormagen 
Een efficiënte dierlijke produktie ver-
eist, dat het aanbod van nutriënten aan 
het dier is afgestemd op de behoefte. 
Het is dus belangrijk te weten wat de 
invloed is van de fermentatie in de voor-
magen op de nutriëntenvoorziening van 
het gastheerdier. Dit vereist allereerst 
een verdieping van de kennis over deze 
processen, gevolgd door het toepassen 
ervan, zodat het dier - ondanks of 
dankzij de fermentatie in de voormagen 
— de nutriënten kri jgt aangeboden die 
het nodig heeft. Hoewel enkele aspecten 
van de fermentatie in de voormagen nog 
onvoldoende bekend zijn, is het moge-
li jk gebleken in te grijpen in de koolhy-
draat-, eiwit- en vetstofwisseling in de 
voormagen. Dit kan zowel door voe-
dingsmaatregelen als door ingrepen in 
het voer. Met name de laatste zijn erop 
gericht de nadelen van de fermentatie 
(energie-, eiwitverliezen) ui t te schake-
len, zonder dat de voordelen (afbraak 
van structurele koolhydraten, eiwitsyn-
these) worden aangetast. 
bei'nvloeding van het koolhydraatmeta-
bolisme 
het ontsluiten van stro en andere cel-
stofrijke Produkten 
Stro bestaat uit relatief oude cellen. 
Naarmate een plantecel veroudert, wor-
den er in de celwand meer lignine en 
silicaten afgezet, waardoor de aantast-
baarheid voor de micro-organismen van 
de in de celwand aanwezige koolhydra-
ten vermindert. Stro heeft daardoor een 
lage verteerbaarheid. Door een behande-
ling met bijvoorbeeld loog, wordt het 
cellulose-hemicellulose-lignine-silicium-
complex voor een deel verbroken, waar-
door cellulose en hemicellulose voor de 
micro-organismen aantastbaar worden 
en de verteerbaarheid stijgt. Ook wordt 
wel getracht ontsluiting te bereiken met 
een behandeling met NH3, maar de re-
sultaten hiervan zijn tot nu toe matig. 
het vervangen van lang ruwvoer door 
krachtvoer of gemalen ruwvoer. 
Om hoge voederopnamen te bereiken, is 
het vaak nodig lang ruwvoer in het rant-
soen te vervangen door gemalen en meest-
al to t brokjes geperst krachtvoer of ruw-
voer. Hierdoor verandert de fysische 
structuur van het rantsoen. Omdat het 
de voormagen verlaten van voerdeeltjes 
vooral wordt bepaald door hun grootte, 
mag worden aangenomen, dat van gema-
len voer de verblijfsduur in de voorma-
gen gemiddeld korter is dan van lang 
(ruw)-voer. De micro-organismen heb-
ben dus minder lang de gelegenheid het 
opgenomen voer te fermenteren en de 
vertering in de voormagen neemt relatief 
af. Hierdoor kunnen meer koolhydra-
ten, ook die met a-glycoside-bindingen, 
zoals zetmeel, de dunne darm bereiken. 
Zetmeel kan in de dunne darm worden 
gehydrolyseerd en vervolgens geabsor-
beerd, doordat de nodige enzymen door 
de pancreas worden afgescheiden. De 
capaciteit van een herkauwer om zet-
meel in de dunne darm te hydrolyseren 
is echter beperkt. Behalve zetmeel bevat 
krachtvoer andere koolhydraten, zoals 
cellulose, hemicellulose en pectine, 
vooral wanneer er veel bi jprodukten van 
de voedings- en genotmiddelenindustrie 
in zijn verwerkt. Dit geldt in nog sterke-
re mate voor gemalen ruwvoer. Deze 
koolhydraten worden niet in de dunne 
darm afgebroken. Ze bereiken de blinde 
en dikke darm, waar ze opnieuw een 
microbiële fermentatie ondergaan. In 
vergelijking met die in de voormagen is 
deze van ondergeschikt belang. Bij on-
derzoek aan het IVVO bleek, dat van de 
door koeien verteerde ruwe celstof 
(voornamelijk bestaande uit cellulose en 
hemicellulose) 5-20% werd verteerd na 
de voormagen, een gehalte dat hoger 
was naarmate het rantsoen meer kracht-
voer bevatte. Een verschuiving van de 
koolhydraatafbraak, door het vervangen 
van lang ruwvoer door krachtvoer word t 
dus voor een deel gecompenseerd door 
fermentatie in blinde en dikke darm. 
Een soortgelijke verschuiving doet zich 
wellicht voor bij een verhoogde voeder-
opname. Omdat een hogere opname 
vaak samen gaat met een verschuiving 
van ruwvoer naar krachtvoer, is het 
moeili jk het effect van beide factoren 
afzonderlijk te meten. 
De voormagen van een herkauwer vor-
men een ecosysteem, waarin niet alleen 
aan de microbiële populatie gebonden 
factoren een rol spelen, ook aan het dier 
gebonden factoren zijn belangrijk. De 
opname van lang ruwvoer betekent, dat 
de voerdeeltjes verkleind moeten wor-
den. Deze verkleining gebeurt voor een 
groot deel door kauwen en herkauwen. 
Beide processen gaan gepaard met een 
hoge speekselproduktie. Behalve be-
vochtigend werkt d i t speeksel buffe-
rend. Als er veel speeksel wordt gepro-
duceerd, is de pensvloeistof beter in 
staat fluctaties in de productie van 
VFA, die een pH verlagende invloed 
hebben, op te vangen; de fermentatie is 
dan stabieler. Wanneer bij een hoge op-
name een groot deel van het (lange) 
ruwvoer wordt vervangen door kracht-
voer, kan het evenwicht in het ecosy-
steem in de voormagen worden ver-
stoord. Er ontstaat een minder stabiele 
fermentatie, waardoor er vaker voe-
dingsstoornissen optreden. 
Het vervangen van ruwvoer door kracht-
voer betekent, dat behalve een verande-
ring van de fysische structuur, de soort 
koolhydraten in het rantsoen verandert. 
Er vindt een verschuiving plaats van cel-
lulose en hemicellulose naar zetmeel, 
pectine en mogelijk fructosanen. De af-
braak van deze laatste koolhydraten 
komt sneller op gang dan die van cellu-
lose en hemicellulose. De door de korte-
re verblijfsduur in de voormagen veroor-
zaakte verschuiving van de vertering 
wordt dus tegengegaan. Ook verandert 
vaak het fermentatiepatroon in die zin, 
dat meer propionzuur (C3) en minder 
azijnzuur (C2 ) wordt gemaakt. De 
C2/C3-verhouding in de geproduceerde 
VFA wordt dus lager. Het gastheerdier 
kri jgt nu zijn energieleverende stoffen in 
een andere vorm aangeboden. Dit resul-
teert in minder fermentatieverliezen, 
aangezien het overschot aan [H ] kleiner 
is en daardoor minder CH 4 wordt ge-
maakt. Dit is met name gunstig bi j mest-
vee. Bij melkvee heeft, als gevolg van to t 
nu toe niet geheel duidelijke reacties in 
de intermediaire stofwisseling van het 
dier, een lage C2 /C3-verhouding echter 
vaak een laag melkvetgehalte t o t gevolg 
(6). Er vindt als het ware een verschui-
ving plaats van energie-(vet)-uitscheiding 
in de melknaar energie-(vet)-afzetting in 
het lichaam. 
Eerder werd al gewezen op het gevaar 
voor de fermentatie zelf, wanneer grote 
hoeveelheden snel fermenteerbare kool-
hydraten worden verstrekt. 
bei'nvloeding van het eiwitmetabolisme 
Zoals gezegd, komt voor herkauwers 
eiwit beschikbaar als onafgebroken voer-
eiwit en als microbieel eiwit. Voor het 
maken van het laatste is behalve energie, 
een NH3-leverende N-bron nodig. Hier-
voor kan in de voormagen afgebroken 
voereiwit dienen, maar ook eenvoudiger 
N-houdende verbindingen (NPN), mits 
de micro-organismen er NH 3 ui t kunnen 
vrijmaken. 
Bij intensieve vormen van dierlijke pro-
duktie, zoals melkproduktie, is de eiwit-
behoefte van het dier soms groter dan 
wat bij een eiwitgehalte in het rant-
soen van 14-16% in de dunne darm 
wordt aangeboden als de som van micro-
bieel eiwit en onafgebroken voereiwit 
(27) (zie onder microbiële eiwitsynthe-
se). Verhoging van het eiwitgehalte van 
het voer heeft dan to t resultaat dat 
slechts het niet afgebroken gedeelte van 
dat extra eiwit (vaak niet meer dan 
30-40 %) voor het dier als eiwit beschik-
baar komt. Dit extra eiwit wordt dus 
weinig efficiënt benut. Verbetering is 
mogelijk door, of de afbraak te vermin-
deren, of de microbiële synthese te ver-
beteren. 
de rol van n ie t -e iw i t -N (NPN) 
Het gebruik van NPN bij herkauwers 
heeft alleen zin, wanneer er voor de 
micro-organismen een tekort bestaat aan 
N, dat wil zeggen wanneer dit in onvol-
doende mate uit voereiwit kan worden 
vrijgemaakt. 
Wanneer het gastheerdier een eiwitbe-
hoefte heeft die uitgaat boven wat de 
micro-organismen kunnen maken, moet 
in het tekort worden voorzien door 
voereiwit, dat onafgebroken de voorma-
gen passeert. Vervangen van eiwit-N 
door NPN is onder die omstandigheden 
zinloos, aangezien er dan minder onaf-
gebroken voereiwit voor het gastheer-
dier beschikbaar komt. 
Bij het vervangen van eiwit-N door NPN 
verdient ook de snelheid van NPN-af-
braak aandacht. Ureum, de meest toege-
paste NPN-bron in de veevoeding, wordt 
bijvoorbeeld in de voormagen vaak veel 
sneller afgebroken dan het gevormde 
NH 3 in microbieel eiwit kan worden 
ingebouwd, onder meer doordat niet 
snel genoeg ATP wordt gevormd. Het 
gevolg is een hoog NH3-gehalte in de 
pens. Het gevormde NH 3 gaat gemakke-
li jk door de penswand naar het bloed, 
wordt in de lever omgezet in ureum en 
grotendeels uitgescheiden in de urine. 
Dit kan enkele uren na een (te) snelle 
NPN-afbraak in de voormagen (ti jdeli jk) 
een NH3 - tekort veroorzaken. Na een 
stormachtige afbraak van NPN kan het 
aanbod van NH 3 aan de lever de capaci-
teit van dit orgaan om het te verwerken, 
overtreffen, waardoor het NH3-gehalte 
in het perifere bloed te hoog wordt. Dit 
kan leiden tot weefselbeschadiging en in 
ernstige gevallen to t de dood. 
s t imu le r i ng van de m ic rob ië l e e iw i t s yn -
these 
Eerder werd opgemerkt, dat de eerste 
beperkende factor voor microbiële groei 
energie is die vr i jkomt bij de fermentatie 
van koolhydraten. Als er in de voorma-
gen minder os wordt gefermenteerd, bij-
voorbeeld als gevolg van een hogere op-
name of het vervangen van ruwvoer 






































3. Verband tussen de verdunningssnelheid 
(D) uit de pens en de opname aan ds (kg/dag). 
(D=het percentage van de vloeibare inhoud 
dat per uur de pens verlaat) 
+ rantsoenen met minder dan 35% lang ruw-
voer 
• rantsoenen met35-65% lang ruwvoer 
X rantsoenen met meer dan 65% lang ruw-
voer 
(dat wil zeggen per kg opgenomen os) 
minder microbieel eiwit gemaakt. 
Bij het bespreken van de microbiële 
eiwitsynthese werd gesteld, dat de ef-
ficiëntie van microbiële groei varia-
bel is. In-vitro proeven met continu-
cultures hebben aangetoond dat bacte-
riën efficiënter groeien, naarmate de zo-
genaamde verdunningssnelheid (D) uit 
het fermentatievat hoger is. Deze D 
wordt gedefinieerd als het percentage 
van de inhoud van het vat, dat er per 
uur uitstroomt. De D van de vloeistof in 
de pens kan vrij gemakkelijk worden 
bepaald (9, 15). Uit onderzoekingen we-
ten we, dat ook in-vivo de microbiële 
eiwitsynthese in de voormagen efficiën-
ter verloopt, naarmate deze D hoger is 
(10). Het is dus van belang te weten, 
waardoor deze D wordt bepaald. Recent 
onderzoek aan het IVVO toonde aan, 
dat de D voor een belangrijk deel wordt 
bepaald door het opnameniveau (fig. 3). 
Uit de figuur bl i jkt , dat niet alleen de 
opname van belang is, maar ook de ruw-
voer/krachtvoer-verhouding. Een nadere 
analyse van de resultaten met behulp 
van mult iple regressie liet zien, dat een 
toename van de opname met 1 kg ds uit 
ruwvoer de D verhoogde met 1,43 een-
heden (% per uur), terwij l dit bij een 
verhoging van de opname met 1 kg ds 
uit krachtvoer slechts 0,66 eenheden 
was (tabel 1). Bij een zelfde opname-
niveau zal er, per kg in de voormagen 
gefermenteerde os, op een rantsoen met 
veel krachtvoer dus minder microbieel 
eiwit gevormd worden dan op een rant-
soen met veel ruwvoer. Recente litera-
tuurgegevens bevestigen dit (16). 
Dat de efficiëntie van microbiële eiwit-
produktie in de voormagen hoger is bi j 
een hogere voeropname, l i jkt te worden 
bevestigd door voorlopige uitkomsten 
van eigen onderzoekingen. Ook in deze 
richting wijzen gegevens dat de micro-
biële eiwitproduktie bij koeien iets effi-
ciënter verloopt dan bij schapen (14), 
doordat het opnameniveau bij koeien in 
dit soort proeven vaak hoger is dan bij 
schapen. 
De reden voor een meer efficiënte mi-
crobiële eiwitproduktie in de voormagen 
bij een hogere D is niet geheel duideli jk. 
Verondersteld wordt, dat als gevolg van 
de verhoogde D, de zich in de vloeistof 
bevindende bacteriën sneller de voorma-
gen verlaten, waardoor de kans dat ze 
worden opgenomen en verteerd door 
protozoën (5), kleiner is, waardoor een 
extra groeicyclus ten koste van de nodi-
ge energie wordt voorkomen. 
De verminderde microbiële eiwitproduk-
tie als gevolg van een minder grote kool-
hydraatfermentatie in de voormagen bij 
hogere opnames met veel krachtvoer 
tabel 1. Verband tussen de verdunningssnelheid van pensvloeistof en de ds-opname bij melk-
koeien 
regressie F r N 
Y = 6 ,597+ 0,731 X, 







Y = verdunningssnelheid (% per uur) (D) 
X, = ds-opname (kg/dag) 
X2 = ds-opname uit ruwvoer (kg/dag) 
X3 
X3 = ds-opname uit krachtvoer (kg/dag) 
l i jk t dus deels gecompenseerd te worden 
door een meer efficiënte microbiële 
eiwitvorming. Een verbetering van de 
efficiëntie van microbiële eiwitproduk-
tie l i jkt ook mogelijk door het op kunst-
matige wijze verhogen van de D, bijvoor-
beeld met kunstmatig speeksel (11), wat 
bereikt kan worden door extra zouten 
in het rantsoen op te nemen. 
remming van de eiwitafbraak 
Een van de meest onderzochte metho-
den om de eiwitafbraak in de voorma-
gen te remmen, is het behandelen van 
het eiwit met formaldehyde (7) (coa-
ting). De resultaten van deze proeven 
zijn niet alti jd even succesrijk. Dit komt, 
doordat in een aantal proeven de eiwit-
behoefte van de proef groep waarschijn-
l i jk niet groter was dan het eiwitaanbod 
in de dunne darm van de controlegroep. 
Coating resulteert dan wel in een ver-
hoogd eiwitaanbod, maar aangezien 
hieraan geen behoefte is, gebruikt het 
dier het overschot als energiebron. 
Een tweede oorzaak is, dat erg gemakke-
l i jk te veel of te weinig formaldehyde 
wordt gebruikt. In het eerste geval 
wordt het eiwit toch in de voormagen 
afgebroken, in het tweede is het ook 
onaantastbaar in lebmaag en dunne 
darm, en wordt het onverteerd in de 
mest uitgescheiden. 
Opgemerkt moet worden, dat de schijn-
bare verteerbaarheid geen goede maat-
staf is om het effect van eiwitcoating te 
meten. Immers, wanneer het coaten 
leidt to t een hoger eiwitaanbod in de 
dunne darm, maar van het extra eiwit 
wordt bijvoorbeeld maar de helft geab-
sorbeerd, dan wordt de andere helft in 
de mest uitgescheiden. De schijnbare 
verteerbaarheid van het voereiwit neemt 
dan af, maar de hoeveelheid eiwit die 
het dier in het bloed kri jgt, is toegeno-
men. 
Niet alle eiwitten worden in de voorma-
gen even gemakkelijk afgebroken (30) 
en een andere methode om de afbraak 
van voereiwit te verminderen, is het se-
lecteren van rantsoencomponenten met 
eiwit dat resistent is tegen afbraak in de 
voormagen. Deze methode is met succes 
toegepast in onderzoek met lacterende 
koeien op het CLO-instituut 'De Schot-
horst' (1). 
Het beschermen van voereiwit tegen af-
braak in de voormagen verhoogt niet 
alleen de hoeveelheid voereiwit die voor 
het gastheerdier beschikbaar komt, het 
vermindert ook de voor inbouw in mi-
crobieel eiwit beschikbare hoeveelheid 
N H 3 . Dit kan ertoe leiden, dat de mi-
cro-organismen in hun groei worden be-
lemmerd en er minder microbieel eiwit 
voor het gastheerdier beschikbaar komt. 
Wanneer het tekort aan NH 3 groot is, 
kan het zelfs gebeuren dat het vermogen 
van de micro-organismen om koolhydra-
ten te fermenteren, wordt verminderd. 
Hierdoor kan de energievoorziening van 
het gastheerdier in gevaar komen. 
Om een mogelijk tekort aan NH 3 voor 
microbiële groei te voorkomen, is het 
well icht aan te bevelen om in rantsoe-
nen met gecoat eiwit een beperkte hoe-
veelheid NPN (bijvoorbeeld ureum) op 
te nemen. 
beïnvloeding van het vetmetabolisme 
vettoevoeging aan het rantsoen 
Pogingen om de energetische voeder-
waarde van rantsoenen voor herkauwers 
te verhogen door er vet in op te nemen, 
hebben vaak weinig succes. De voor-
naamste oorzaak hiervan is dat vet dik-
wijls een verteringsdepressie veroor-
zaakt, met name van de ruwe celstof. 
Dit komt waarschijnlijk doordat vet als 
gevolg van technologische behandelin-
gen, waarbij temperatuurverhogingen 
optreden, (bijvoorbeeld persen) als een 
f i lm rond de voerdeeltjes gaat zitten. 
Aangezien vet voor micro-organismen 
moeil i jk aantastbaar is, worden de ande-
re rantsoenbestanddelen ook minder ge-
makkelijk aangetast. 
Wanneer een deel van de koolhydraten 
in het voer wordt vervangen door vet, 
neemt de hoeveelheid substraat voor mi-
crobiële groei af, doordat de micro-orga-
nismen vet niet als substraat kunnen ge-
bruiken. Er kan dus minder microbieel 
eiwit worden gemaakt. Bovendien wer-
ken bij melkkoeien bepaalde soorten vet 
melkvetverlagend, met name visoliën. 
Vooral vetzuren met meer dan 20 C-ato-
men zouden hiervoor verantwoordelijk 
zijn. Echter ook andere — vooral onver-
zadigde — vetten kunnen een soortgelij-
ke werking hebben, wat erop wijst, dat 
vet ook andere invloeden heeft op de 
pensfermentatie. Vooral de zuurgroepen 
van vetzuren zouden remmend werken 
op methaanvormende bacteriën (18). 
Aangezien het bij de fermentatie ontsta-
ne overschot aan [H ] niet meer wegge-
werkt kan worden door CH 4 te vormen, 
vindt er een verschuiving plaats in de 
V F A van azijnzuur (C2) naar propion-
zuur (C3) . Op het mogelijke effect van 
een verschuiving in de C2 /C3-verhou-
ding werd al gewezen. 
vetcoating 
Bij het bespreken van eiwitcoating werd 
het coaten met formaldehyde genoemd. 
Dit procédé is ook toegepast om vet te 
coaten. Het vet wordt dan omhuld met 
een laagje eiwit, waarna het eiwit met 
formaldehyde wordt beschermd tegen 
microbiële afbraak. Op deze wijze kan 
vet, zonder dat het de fermentatie beïn-
vloedt of er door beïnvloed wordt , in de 
dunne darm komen. 
Meervoudig onverzadigde vetzuren kun-
nen zo aan verzadiging in de voormagen 
worden ontt rokken. Ze worden dan als 
zodanig in het bloed opgenomen en bij-
voorbeeld ingebouwd in melkvet (21). 
Toch l i jk t d i t proces weinig toekomst te 
hebben, doordat er ondanks de coating, 
een gedeelte van de vetzuren wordt ver-
zadigd en er in de intermediaire stofwis-
seling een deel, hetzij verzadigd, hetzij 
geoxydeerd en als energiebron gebruikt 
wordt. Dit had to t gevolg dat slechts 
10-40% van de opgenomen meervoudig-
onverzadigde vetzuren in melkvet werd 
ingebouwd (28). 
Ook verzadigd vet zou gecoat en met 
name aan hoogproduktieve koeien in 
het begin van de lactatie gevoerd kun-
nen worden. Het is moeil i jk deze dieren 
voldoende energie te laten opnemen, en 
verhoging van de energie-inhoud van het 
voer zou hierin verbetering brengen. Het 
opnemen van vet in rantsoenen voor 
herkauwers, ook wanneer invloed op de 
fermentatie wordt voorkomen, kan de 
microbiële groei verminderen. Vet-
coating zal daarom waarschijnlijk toege-
past moeten worden samen met 
eiwitcoating, omdat bij hoogproduktie-
ve dieren de eiwitbehoefte vaak niet 
wordt gedekt (27). 
remming van de methaanvorming 
Omdat de vorming van CH 4 een energie-
verlies is voor de herkauwers, wordt al 
vele jaren getracht de vorming ervan te 
remmen. In feite is het maken van CH 4 
in de voormagen het wegwerken van een 
overschot aan [H ] , ontstaan bij de fer-
mentatie van koolhydraten. Het over-
schot aan [H ] kan ook op andere wijze 
gebruikt worden, bijvoorbeeld voor het 
maken van propionzuur of voor het ver-
zadigen van onverzadigde vetzuren. 
Wanneer één van deze processen in be-
langrijke mate optreedt, zal er minder 
CH 4 worden gevormd. 
Zelfs al was het mogelijk de verhouding 
van de gevormde V F A naar willekeur te 
beïnvloeden, dan nog zou een CH4-rem-
ming beperkt worden door de minimaal 
gewenste C2 /C3-verhouding (20). De 
laatste wordt onder meer bepaald door 
de produktierichting (melkvee/mestvee) 
en mogelijke fermentatiestoornissen. 
Ook de mogelijkheid van het gebruik 
van onverzadigde vetzuren moet men 
niet overschatten. Wanneer namelijk zo-
veel onverzadigd vet in het voer wordt 
opgenomen, dat de [H ] grotendeels ge-
bruikt wordt voor verzadiging in plaats 
van CH4-vorming, ontstaat er ongetwij-
feld een nadelige invloed op fermentatie 
en microbiële groei. 
Er worden in toenemende mate pogin-
gen gedaan de vorming van CH4direct te 
blokkeren. Tot de meest werkzame stof-
fen horen de aan CH 4 verwante, zoals 
CCI4 (chloroform) en andere halogeen-
methanen. Ook andere, meer farmaceu-
tische verbindingen zijn ontwikkeld om 
de CH4-vorming te remmen. Veelbelo-
vend l i jk t het in de USA, oorspronkelijk 
als coccidiostaticum gebruikte Monensin 
(nadat het effect op de pensfermentatie 
was ontdekt schielijk omgedoopt to t 
Rumensin). Deze stoffen veroorzaken 
niet alleen een verminderde CH4-pro-
duktie, ze veranderen onvermijdelijk 
ook de verhouding van de in de voorma-
gen gevormde VFA. Omdat het over-
schot aan [H ] niet voor de vorming van 
CH 4 kan worden gebruikt, wordt meer 
propionzuur gemaakt. Soms zijn ook 
niet onbelangrijke hoeveelheden H2-gas 
aangetoond. Wanneer toegediend aan 
mestvee, hebben deze stoffen vaak een 
gunstig effect (26). In de literatuur zijn 
geen gegevens beschikbaar over het ef-
fect bij melkvee, maar vanwege een mo-
gelijke melkvetdaling bij een te sterke 
daling van de C2/C3-verhouding, lijken 
de mogelijkheden beperkt. 
Bij sommige CH4-remmers bl i jk t de 
pensflora zich aan te passen en neemt 
het effect na verloop van t i jd af (26). 
Over een eventuele invloed op microbië-
le groei en eiwitproduktie zijn nog on-
voldoende gegevens beschikbaar om een 
uitspraak te kunnen doen. 
samenvatting 
De microbiële fermentatie in de voorma-
gen van herkauwers is een samenhan-
gend geheel, waarin koolhydraat-, eiwit-
en vetstofwisseling op uitgebalanceerde 
wijze in elkaar grijpen. Diverse veilig-
heidsmechanismen zijn hierin als het wa-
re ingebouwd, waardoor ingrepen die 
het systeem uit balans dreigen te bren-
gen, in meerdere of mindere mate wor-
den tegengegaan door tegenkrachten el-
ders in het systeem. 
Gezien het belang dat aan herkauwers, 
dank zij de aanwezigheid van de fermen-
tatie in de voormagen, ook in de toe-
komst moet worden toegekend als om-
zetter van voor de mens onbruikbaar 
voer (ruwvoer, bi jprodukten voedings-
en genotmiddelenindustrie) in hoog-
waardig voedsel, l i jk t het verder bestu-
deren van de fermentatie uiterst zinvol. 
De to t nu toe verkegen resultaten heb-
ben meer een kwalitatief dan een kwan-
titatief karakter. Een geïntegreerde be-
studering, waarbij aandacht wordt be-
steed aan zowel koolhydraat-, eiwit- als 
vetstofwisseling in de voormagen, zal er-
toe kunnen bijdragen dat in kwantitatie-
ve zin meer inzicht wordt verkregen in 
de mogelijkheden van het — met het oog 
op het optimaliseren van de dierlijke 
produktie via herkauwers gewenste — 
manipuleren van de fermentatie in de 
voormagen. 
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